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2種イオン駆動型べん毛モーターの入力と出力の関係 
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The bacterial flagellar motor converts the free energy that gained from the ion flux across the cytoplasmic 
membrane to the rotational torque. The motor consists of a rotor surrounded by multiple ion-conducting stator 
units. Coupling ions are known to be H+, Na+ or K+, depending on bacterial species. Bacillus alcalophilus uses 
Na+ and K+ conducting MotPMotS as a stator. Interestingly, the motor of Escherchia coli cells expressing BA-
MotPS is driven by both Na+ and K+, although the motor in E. coli is driven by H+ in nature. In this study, we 
measured both ion-motive force and motor torque of MotPMotS motor in E. coli. The torque increased linearly 
with increasing the sodium- and potassium ion-motive force. The linear slope is similar to the original E. coli H+-
driven motor, indicating that the bacterial flagellar motor running on any type of ion-motive force generates torque 
at the constant efficiency. 
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1. 緒言 
 バクテリアべん毛モーターは, 超高速回転, 高効率エネ
ルギー変換機構, 高速スイッチング機構を特徴とするナ
ノマシンである. モーターの基本構造は, 回転子と複数個
の固定子ユニットからなる. 固定子ユニットはイオンチ
ャネルとしても機能し, 共役イオンが通過することによ
って得られるエネルギーを回転トルクに変換している. 
モーターは, イオン流によって得られるエネルギーをほ
ぼ 100%の効率で出力に変換すると考えられているが, そ
の詳細は明らかにされていない. 1 個のイオンあたりのエ
ネルギーはイオン駆動力 (Ion-motive force)とよばれ, 膜
電位および細胞内外のイオン濃度の比から計算すること
が出来る (1). エネルギー変換機構を解明する上で, 制御
されたイオン駆動力に対する出力を計測することは必須
である. しかし, 従来のべん毛モーター研究で用いられて
きた大腸菌やサルモネラ菌は, H+共役型の固定子
MotAMotB を持つため, 入力の制御が困難であった. 一方
で, べん毛モーターの一分子計測法は確立されており, モ
ーターの回転速度やトルクを容易に測定する事が出来る. 
そこで, Bcillus alcalophilus の固定子 MotPMotS を用いる
ことにした. この固定子は Na+, K+と共役することができ, 
細胞外液のイオン濃度を変化させるだけでイオン駆動力
の制御ができると考えた. さらに, 固定子 MotPMotS は大
腸菌べん毛モーターの回転子と相互作用できるので, 一
分子レベルの出力解析を行う事が出来る[1]. 本研究では, 
バクテリアべん毛モーターのエネルギー変換機構の解明
のため, 2 種類のイオンで駆動する大腸菌べん毛モーター
の入力と出力の関係を明らかにすることにした (図 1). 
そこで, Na+駆動力, K+駆動力を独立に定量し, モーター出
力の計測を行った. 
 
Ion-motive force (mV)=V+
kBT
e
・ ln
[ion]in
[ion]out
               
V: 膜電位, kB: ボルツマン定数,  
T: 絶対温度, e: 電気素量 
[ion]in: 細胞内イオン濃度, [ion]out: 細胞外イオン濃度 
 
 
図 1 大腸菌 MotPMotS モーター 
 
2. 実験方法 
 本研究では, MotPMotS 発現プラスミドを移入した大腸
菌motAmotB 株について細胞外液のイオン濃度を変化さ
せた条件下で, モーター出力の定量をおこなった. 様々な
細胞外液のイオン濃度条件下における細胞内イオン濃度
と膜電位を測定し, イオン駆動力を見積もった. 膜電位
(1) 
は, 膜透過性の高い蛍光試薬 Tetramethylrhodamine, methyl 
ester (TMRM) を用い, 全反射蛍光顕微鏡で画像化した細
胞内外の蛍光強度比から算出した. 細胞内イオン濃度は, 
強酸で細胞膜を破砕した細胞液を原子吸光光度計で測定
した. モーター出力は, べん毛フィラメントにビーズを付
着させ, ビーズの重心位置を高時空間分解能で追跡する
ビーズアッセイを用いた. 
 
3. 結果と考察 
 本研究では, 細胞外液に含まれる Na+, K+濃度をそれぞ
れ 3-85 mM と変化させて, 各条件下におけるイオン駆動
力を定量したのち, モーター出力を測定した. 
まず, 細胞内イオン濃度については, 細胞外液に依存し
て, 細胞内の Na+, K+濃度が大きく変化した (図 2A). 膜電
位の測定では, TMRM の細胞壁の透過性を向上させるた
めに, EDTA で細胞を処理した. この時, EDTA によってモ
ーター機能が低下しない条件を検討した. 膜電位は, 細胞
外の Na+, K+濃度を変化させても常に一定の値を示した 
(図 2B). この測定結果は, 膜電位は pH 変化にて依存し, 
イオン濃度には依存しないと報告する過去の論文[2]と一
致する. 
 
 
図 2 細胞外液条件によるイオン駆動力の計測 
(A) 細胞内イオン濃度 (B) 膜電位  
 
 つぎに, ビーズアッセイによってモーター回転速度の
計測をおこなった. フィラメントに付着した直径 1 μm の
ビーズの重心位置は高速度カメラで検出し, その位置情
報を周波数解析することで, モーター回転速度を計測し
た. なお, この計測条件は比較的負荷が高く, モーターは
低速回転をする. モーターの回転速度は, 急激に変化する
様子をみることも出来た (図 3 inset). この速度のゆらぎ
は, モーターに組み込まれている固定子ユニットの数が
変化することによって起こる. 固定子の組み込み効率の
変化は, モーターにかかる負荷, イオン駆動力によって変
動することが報告されている. 本研究で使用したモータ
ーは, 同じ条件下においても, 速度のゆらぎが頻繁におこ
り, その頻度もモーターの個体差がみられた.  
本解析ではモーター間の差をなくすため, モーターに
組み込まれている固定子の数が 1 個の時のモーター回転
速度を見積もる事にした. 固定子 1 個が生み出すモータ
ー回転速度の見積もりは, 急激な速度変化の 1 ステップ
からおこなった. 固定子 1 個が生み出すモーター回転速
度は, Na+, K+濃度に依存していた(図 3).  
 
図 3 細胞外液イオン濃度とモーター回転速度  
(inset) 固定子 1 個が生み出すモーター回転速度の推定 
 
 イオン駆動力とモーター出力をまとめたものが図 4 で
ある. まず, 細胞外液に含まれるイオン濃度を変化させる
ことで, -50 mV ~ -150 mV という幅広い範囲のイオン駆動
力を計測する事ができた. イオン駆動力とモーター回転
速度の関係は, Na+駆動力と Na+駆動時のモーター回転速
度, K+駆動力と K+駆動時のモーター回転速度は共に比例
関係にあり, 原点を通るように近似した直線の傾きはほ
ぼ同じであることがわかった. つまり, K+駆動力と Na+駆
動力のモーター出力への変換率は同程度であると考えら
れる. また, H+駆動力と出力の関係が報告された研究結果
[3]とこの直線の傾きはほぼ一致している. つまり, べん
毛モーターのイオン駆動力からモーター出力への変換効
率は, イオン透過が律速とならない条件下において, 共役
イオン種による差はないと考えられる. 
 
 
図 4 モーターの入力と出力の関係 
実線: Na+駆動力と Na+駆動時のモーター回転速度の近似
直線, 点線: K+駆動力と K+駆動時のモーター回転速度の
近似直線 
 
4. 結言 
 以上の結果より, べん毛モーターはイオン流から得ら
れる入力エネルギーをモーター回転速度へと変換する機
構は, あらゆる共役イオンに共通すると期待できる. 今後
は, より高速で回転する条件においても，入出力関係を
求めることで, モーターエネルギー変換機構の解明に迫
りたい. 
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